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samenvatting
Het zien van beweging is voor veel organismen van essentieel belang. Er zrjn globaal
twee situaties te onderscheiden die ieder een verschillende analyse van de
bewegingsinformatie verersen.
In de eerste situatie beweegt er 'iets' in het blikveld van het organisme. Er
dient dan zo snel mogelijk bepaald te worden tot welke categorie het bewegend
voorwetp behoort. Is het bijvoorbeeld iets aantrekelijks of misschien iets gevaarlijks?
De tweede situatie doet zich voor als het organisme zelf beweegt. De gehele
omgeving lijkt zich dan te bewegen. Uit analyse van deze bewegingsinformatie valt de
eigenbeweging te bepalen. Om doeltreffend te kunnen navigeren is het bepalen van de
eigenbeweging van groot belang.
Voor vrijwel alle diersoorten, en ook de mens, zijn de boven genoemde
aspecten van bewegingsanalyse zeer belangrijk om te kunnen overleven, ze
beschikken dan ook over gebieden in de hersenen, die gespecialiseerd zijn in het
analyseren van bewegingsinformatie.
In dit proefschrift worden experimenten aan het visuele systeem van de
bromvlieg beschreven. Hoewel de bromvlieg een relatief simpel proefdier is, weet het
visuele systeem zich uitstekend van de hiervoor beschreven taken van
bewegingsanalyse te kwrjten.
Bij de experimenten zoals beschreven in dit proefschrift plaatste ik intakte
vliegen in een buisje. Dit gebeurde zodanig, dat ze uitzicht hadden op een speciale
monitor die bewegende beelden liet zien. Achter in hun kop had ik een klein luikje
gemaakt waardoor twee electrodes werden gebracht die de elektrisch€ activiteir van
een bepaalde hersencel oppikten. Bijna alle metingen in dit proefschrift zijn aan een
bepaald type zenuwcel gedaan; het H1-neuron. Elke vlieg heeft slechts twee
zenuwcellen van het type H1 I een voor de linker en een voor de rechter hersenhelft.
Deze zenuwcellen bevinden zich in een gedeelte van het vliegenbrein waar allerlei
zenuwcellen liggen (de lobula plaat), die ieder heel specifiek op een bepaald soort
beweging reageren. Als een zenuwcel uit dit gebied actief wordt, weten we in principe
welk "soort" beweging de vlieg gezien heeft. Het H1 wordt actief als er iets beweegt
in de horizontale richting, van achter naar voor. Op de monitor zag de vlieg allerlei
bewegende patronen terwijl de activiteit van het Hl gemeten werd. Tussen de
experimenten door kreeg de vlieg te eten (suiker en water) en weÍden enkele testen
gedaan om te bepalen of de vlieg nog in een goede conditie was. Met de door mij
gebouwde opstelling kon ik zo continu, dag en nacht, doormeten, vaak twee weken
achtereen. Het doen van vele metingen aan dezelfde vlieg heeft als voordeel dat de
metingen onderling beter met elkaar vergeleken kunnen worden.
Voor het begrijpen hoe visuele bewegingsinformatie geanalyseerd wordt,
bijvoorbeeld door de Hl zenuwcel, moet men nauwkeurig weten hoe deze
bewegingsgevoelige zenuwcellen bepaalde aspecten uit de bewegingsinformatie halen.
Als een vlieg rechtuit vliegt, zal ze frontaal relatief weinig lokale beweging
waarnemen terwijl ze lateraal relatief hoge lokale snelheden waameemt. Een zenuwcel
die zowel frontaal als lateraal gevoelig is voor beweging heeft dus te maken met een
verloop van de lokale hoeksnelheid. In hoofdstuk 4 woden experimenten beschreven
om te achterhalen ofde H1 zenuwcel aangepast is aan een dergelijk verloop van de
lokale hoeksnelheid. In dat geval veroorzaken langzame bewegingen frontaal dezelfde
mate van activiteit als snelle bewegingen lateraal. Uit experimenten met een
oscillerende verïicale lijn blijkt dat de H1 zenuwcel maximaal reageert bij een
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bepaalde hoeksnelheid van die lijn. Deze maximale respons verandert niet als we de
lijn onder een andere hoek aanbieden.
De activiteit van een H1 zenuwcel, verandert wanneer een ruimtelijk patroon
plotseling verspringt. Deze verandering bhjkt afte hangen van de geschiedenis van de
stimulus. Als eerst gedurende enige tijd (> 6 s) een langzaam bewegend patroon
wordt aangeboden en vervolgens een snelle stap, dan duurt de zenuwactiviteit als
gevolg van die stap veel langer dan wanneer eerst een snel bewegend patroon wordt
aangeboden en daarna een stap. De eigenschappen van het bewegingsgevoelige
systeem van de vlieg veranderen dus als gevolg van een langdurig aangeboden
bewegend patroon. Ook voor mensen geldt dat ze na een langdurige bewegings-
stimulus een veranderende bewegingssensatie hebben. Als we bijvoorbeeld enige tijd
met hoge snelheid op de autosnelweg ereden hebben hjkt de snelheidsbegrenzing,
zoals die in de bebourvde kom geldt, overdreven laag.
Als een patroon snel beweegt is de activiteit van de zenuwcel als gevolg van
een plotselinge, kortdurende beweging van veel kortere duur. De duur van de
zenuwactiviteit wordt uitgedrukt in een tijdsconstante. Deze tijdsconstante rvarieert
tussen 20 en 300 ms. Dit effect moet meegenomen worden als we een relatie willen
leggen tussen wat de vlieg aan beweging ziet en de zenuwactiviteit van de Hl
zenuwcel. Niet alleen voor de Hl zenuwcel is de activiteit afhankehlk van de
voorgeschiedenis, ik laat zien dat ook een zenuwcel gevoelig voor vertikale beweging
een dergelijk gedrag vertoont.
De duur van de verhoogde zenuwactiviteit en gevolge van de plotselinge stap
hangt niet alleen van de geschiedenis van de stimulus af maar ook van de richting
waarin de stimulus gezien wordt. Als een vlieg vliegt, verandert ze steeds van richting.
Gemiddeld genomen zal ze echter rechtuit vliegen. Gemiddeld genomen zullen dus
door de vlieg frontaal de laagste hoeksnelheden waargenomen worden. Het blijkt dat
met name bij frontale stimulatie de duur van de zenuwactiviteit sterk kan veranderen
(tijdsconstante van 40 ms tot 200 ms) terwrjl lateraal de duur altijd klein blijft.
Verder hangt de duur van de verhoogde zenuwactiviteit ten gevolge van een
plotselinge stap sterk af van de temperatuur en van de grootte van de stimulus. Uit
deze metingen kunnen we iets zeggen over waar in de hele keten van het verwerken
van bewegingsinformatie het mechanisme is dat verantwoordelijk is voor de
veranderende duur van de respons op een stap. Het vliegenoog bestaat uit een groot
aantal facetogen, die elk een eigen kant uit krjken. Men veronderstelt dat achter alle
paren van facetogen die bij elkaar in de buurt liggen een zogenaamde lementaire
bewegingsdetector zit. Elementaire bewegingsdetectoren geven hun signaal door naar
de breed-veld bewegingsgevoelige zenuwcellen, waar de Hl zenuwcel er een van is.
Eerdere experimenten hadden tot een opmerkelijk resultaat geleid. De tijdsconstante
van de verhoogde zenuwactiviteit ten gevolge van de plotselinge stap wordt alleen
door de stimulusgeschiedenis beihvloed als het uniform bewegend patroon en de
plotselinge stap in hetzelfde gebied aangeboden werden. Alleen voor dat gedeelte van
het visuele systeem dat informatie ontvangt uit de richting waar iets bewogen heeft
zijn de eigenschappen veranderd. Dit doet vermoeden dat dit een heel lokaal proces is
en dat alleen de elementaire bewegingsdetectoren van eigenschap veranderen. Maar
als alleen de elementaire bewegingsdetectoren van eigenschap veranderen zou de
ti jdsconstante onaÍhankeli jk van de stimulushoogte zijn. Omdat uit de experimenten
gebleken is dat dit niet zo is, moet er een onderlinge interactie tussen de
bewegingsdetectoren zijn of de signalen van de bewegingsdetectoren moeten op een
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zenuwcellen. In hoofdstuk 6 behandel ik enkele veel gebruikte niet-lineaire modellen.
De meetgegevens zijn hiermee echter niet te verklaren.
Borst en Egelhaaf ( 1987) hebben experimenten gedaan waaruit blijkt dat de
duur van de verhoogde zenuwactiviteit ten gevolge van de plotselinge stap ook
verandert als de vlieg een daaraan voorafgaand egaal flikkerend beeld aangeboden
L,rijgt.Zij konkluderen daaruit dat alleen al het aan en uit gaan van de stirnulus in een
bepaalde kleine kijkrichting de duur beïnvloedt. Het probleem met deze metingen is
dat aan de rand van een aan en uit gaande stimulus kunnen allerlei effecten optreden
die schijnbare bewegingssignalen i duceren. Verder wordt de totale hoeveelheid licht
veranderd. In hoofdstuk 7 presenteer ik experimenten die voorafgaande bezwaren niet
hebben. Het blijkt dan dat de tijdsconstante niet verandert. terwrjl de bewegings-
detectoren toch een flikkerend beeld hebben gezien.
De lokaal waargenomen beweging kan sterk verlopen als de vlieg rechtuit
vliegt. Hoofdstuk 8 bereken ik het verloop van die lokale beweging in een
coórdinaten-stelsel dat sterk aansluit bij de bouw van het facettenoog van de vlieg. Dit
levert 'stromingspatronen' voor bewegingen in stereotiepe situaties; aan elke
blikrichting wordt een snelheid met een bepaalde grootte en richting toegekend.
Dergehjke 'stromingspatronen' van lokale snelheden geven inzicht hoe elementaire
bewegingsdetectorcn gegroepeerd moeten worden om een bepaald type van beweging
optimaal te detecteren. Inzicht hierin kan leiden tot de beantwoording van de vraag
waarom de tijdsconstante frontaal zo sterk verandert en lateraal niet. Dit kan dan
leiden tot een antwoord op de vraag of het effect van de veranderende tijdsconstante
een functionele betekenis heeft en hoe het visueel systeem van de bromvlieg omgaat
met de twee in het begin genoemde bewegingssituaties.
